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На рубеже девона и карбона Закавказья происходит отчетливая смена состава и экологической ха-
рактеристики брахиопод отряда Spiriferida. В позднем девоне среди спириферид преобладают пред-
ставители надсемейства Cyrtospiriferoidea, полностью вымершие в конце периода, а в раннем кар-
боне – надсемейства Spiriferoidea. Циртоспирифероидеи представляли усложненный подтип якор-
ного экологического типа брахиопод, этологически связанный с твердыми грунтами, а
спирифероидеи – основной подтип якорного экологического типа и утяжеленный подтип свобод-
нолежащего экологического типа, сменяющие друг друга в ходе индивидуального развития живот-
ных, населявших в основном мягкие грунты. Хотя граница между девоном и карбоном в Закавказье
проходит внутри непрерывного разреза однородных в литологическом отношении пород карбонат-
ного и карбонатно-терригенного состава, смена разнообразия и экологическго типа спириферид
свидетельствует об изменении в характере плотности субстрата. Это соответствует общему глобаль-
ному изменению химизма морских вод на данном рубеже – смене кальцитовых морей девона на
арагонитовые моря карбона, с чем связано изменение плотности морских осадков. Таким образом,
в стратиграфическую процедуру в данном случае может быть включен анализ не только изменения
разнообразия брахиопод, но и их экологических особенностей.
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Изученный материал происходит из разреза
пограничных верхнедевонских–нижнекаменно-
угольных отложений Нахичеванской автономной
республики Азербайджана и примыкающих рай-
онов Армении, представляющего собой один из
наиболее полных в мире разрезов данного интер-
вала, сложенный непрерывными морскими отло-
жениями с обильной фауной брахиопод, форами-
нифер, мшанок, табулят, ругоз, остракод, крино-
идей и конодонтов.

Брахиоподы в целом являются одной из доми-
нировавших групп морского бентоса девона и
карбона. Они широко распространены в отложе-
ниях этого возраста и на территории Закавказья.
Результаты изучения смены разнообразия позд-
недевонских и раннекаменноугольных комплек-
сов брахиопод данного региона были использова-
ны для проведения стратификации и корреляции
данного интервала и разработки региональной
зональной стратиграфической схемы (Гречиш-
никова и др., 1985, 1988; Гречишникова, 1986;
Гречишникова, Левицкий, 2011; Grechishnikova,
2018 и др.).

Среди брахиопод ведущую роль играли пред-
ставители отряда Spiriferida, состав которых на
рубеже девона и карбона в целом резко изменил-
ся на уровне надсемейств: в позднем девоне пре-
обладали роды надсемейства Cyrtospiriferoidea
(табл. IV, фиг. 1–4; см. вклейку), которые полно-
стью вымирают в конце фаменского века, что со-
ответствует общему семейственному уровню вы-
мирания на данном хронологическом уровне, а в
карбоне стали преобладать спирифериды надсе-
мейства Spiriferoidea (табл. IV, фиг. 5–8).

Пограничные девонско–каменноугольные от-
ложения Закавказья представлены непрерывной
толщей терригенно-карбонатных пород, однако
состав и экологическая характеристика спирифе-
рид на данном интервале резко меняются. На
этом рубеже, по-видимому, в связи с изменением
ряда гидрологических и геологических факторов,
определяющих трофическую зональность бенто-
са, произошло изменение их этолого-экологиче-
ского типа. Известно, что вымирание семейств
вызывалось изменениями условий среды в значи-
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тельно большей степени, чем вымирание более
высоких таксонов (Невесская, 1999).

Характер общих биосферных изменений на
границе девона и карбона в целом остается не до
конца расшифрованным. Этому рубежу соответ-
ствует полный седиментационный цикл. Первые
фазы крупной турнейской трансгрессии устанав-
ливаются внутри однообразных карбонатных и
карбонатно-терригенных толщ по изменению со-
става фаунистических комплексов. Палеоэколо-
гический анализ в данном случае рассматривает-
ся также в качестве необходимого элемента стра-
тиграфической процедуры (Максимова, 1984).
Поскольку брахиоподы считаются наиболее чув-
ствительными индикаторами биотических изме-
нений в современных морях (Зезина, 1976), можно
предположить возможность палеоэкологических
реконструкций на основании их экологической
характеристики.

В геосинклинальных и платформенных шель-
фовых морях позднего девона в целом преоблада-
ли терригенно-карбонатные, карбонатно-терри-
генные и терригенные осадки. Характерным было
распространение уплотненных консолидирован-
ных твердых грунтов и хардграундов. Участки
консолидированного морского дна могли обла-
дать небольшими размерами и быть представлен-
ными фациями как гладкого, так и неровного дна
или ракушечными фациями. Фации гладкого
морского дна были в основном карбонатными.
Гладкая поверхность дна не была связана с при-
брежными подвижными водами, а создавалась в
основном вдали от берега в центральной части
мелководного шельфа действием течений, а не
волн (Геккер, 1960; Palmer, 1982). Степень консо-
лидации грунта зависела в основном от химиче-
ского состава воды и размерности частиц осадка.

Циртоспирифероидеи в целом являлись ти-
пичными представителями морского бентоса
позднего девона и входили в состав неподвижно
прикрепленных сестонофагов твердого дна. Они,
по-видимому, существовали на твердых, плотных
известково-терригенных грунтах, а также на
уплотненных, быстро затвердевающих известко-
вых илах в условиях относительно низкой гидро-
динамики в прибрежной, мелководной и относи-
тельно глубоководной зонах шельфа, а также на
отмелях, удаленных от берега (Иванова, 1949,
1958; Геккер, 1960; Буко, 1979; Афанасьева, Невес-
ская, 1994; Невесская, 1998). Наиболее широко
распространенными были представители космо-
политных родов Cyrtospirifer Nalivkin, Tenticospir-
ifer Tien, Sphenospira Cooper. Циртоспириферои-
деи населяли главным образом участки твердого
дна, и на протяжении всей жизни существовали,
прикрепляясь к субстрату ножкой или при помо-
щи “бисусной щетки”, расположенной на высо-
кой уплощенной или слабовогнутой арее (Налив-

кин, 1986), представляя усложненный подтип
якорного экологического типа брахиопод, по
Е.А. Ивановой (1949, 1958).

В карбоне спирифероидеи наиболее распро-
страненных родов Parallelora Carter, Unispirifer
Campbell, Spirifer Sowerby и др. существовали в
значительно более разнообразных обстановках,
характеризуя, наряду с оптимальными условиями
неглубокого открытого моря, и неблагоприятные
условия с относительно сильной подвижностью
и, возможно, аномальным химизмом воды,
вплоть до примеси вулканогенных продуктов
(Сарычева и др., 1962). Спирифероидеи стали,
по-видимому, характерным компонентом мелко-
водного пояса сестонофагов на фоне изменения
не только состава и плотности субстрата, подвиж-
ности воды, но и характера придонной хлопье-
видной взвеси, которой питались брахиоподы.
Наличие у этих спириферид загнутой макушки,
вогнутой ареи и макушечного утолщения у взрос-
лых форм могло свидетельствовать о том, что на
ранних стадиях онтогенеза они прикреплялись к
субстрату ножкой, возможно, разветвленной
(Иванова, 1949), а затем лежали на дне, частично
погружаясь в мягкий осадок. Они представляли
как основной подтип якорного экологического
типа, так и утяжеленный подтип свободнолежа-
щего экологического типа брахиопод, сменяю-
щих друг друга в ходе индивидуального развития
(Thayer, 1975; Афанасьева, 2014, 2018; Afanasjeva,
2015, 2018). В истории существования замковых
брахиопод в целом наибольшее разнообразие ле-
жащих форм было в карбоне (Thayer, 1983). Утя-
желенный подтип, по-видимому, соответствует
семиинфаунному типу, предложенному для ха-
рактеристики положения по отношению к суб-
страту двустворок (Stanley, 1970). Семиинфаун-
ные формы моллюсков также были широко рас-
пространены в карбоне, как и свободнолежащие
спирифероидеи. Среди наиболее широко распро-
страненных этолого-трофических группировок
сестонофагов карбона брахиоподы упомянуты во
всех зонах шельфа и, что характерно, отсутствуют
на хардграундах (Невесская, 1998).

Следует отметить, что речь идет о преобладаю-
щих экологических типах спириферид позднего
девона и раннего карбона, так как отдельные ро-
ды обоих типов встречаются и в том, и в другом
хронологических диапазонах.

По мнению многих неонтологов и палеонто-
логов, среди современных и вымерших непо-
движных бентосных сестонофагов, каковыми яв-
ляются сприфериды, существование различных
этологических типов в основном определяется
характером субстрата. Предполагается, что в це-
лом в каждом интервале геологического времени
общая картина распространения бентосных жи-
вотных представляет собой как бы итог реализа-
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ции требований, предъявляемых ими к осадкам
(Соколова, 1977). При этом плотность осадка
оказывает на бентос большее влияние, чем его со-
став. Известно, что в современных морях на
плотных и мягких грунтах сходного состава фор-
мируются совершенно различные сообщества.
На твердых грунтах преобладают неподвижно
прикрепленные формы, а на мягких – свободно-
лежащие (Невесская, 1981, 1994; Невесский, 1998;
Afanasjeva, 2018).

Смена преобладания якорных форм спирифе-
рид преобладанием свободнолежащих на границе
девона и карбона Закавказья может свидетель-
ствовать об изменении на данном рубеже типа
субстрата. По результатам анализа экологической
характеристики спириферид можно предполо-
жить, что на протяжении единого фаменско–тур-
нейского седиментационного цикла произошло
изменение плотности осадка, выразившееся в
смене преобладающей фации твердого морского
дна более разнообразными фациями, в том числе
мягких осадков (Афанасьева, 2018; Afanasjeva,
2018). Об этом же свидетельствует резкое сокра-
щение числа родов брахиопод отряда Rhynchonel-
lida, топически связанных с твердыми грунтами.
Основной причиной такой смены, по-видимому,
следует считать изменение химизма морских вод
на границе девона и карбона. На данном рубеже
происходит смена кальцитовых морей на араго-
нитовые, обусловленная глобальным изменени-
ем соотношения кальция и магния, а также рас-
творенного углекислого газа в морской воде. В
кальцитовых морях из поровых вод осаждается
кальций, который стабилизирует осадок, образуя
хардграунды и консолидированные грунты. В
арагонитовых морях из поровых вод осаждается
арагонит, который плохо консолидирует кальци-
товый детрит, образуя более мягкие грунты (Рож-
нов, Заварзин, 2011). При этом плотные грунты в
целом на протяжении всего фанерозоя характе-
ризуют относительно стабильные условия среды
и, соответственно, меньший набор жизненных
форм по сравнению с неуплотненными (Соколо-
ва, 1977).

В Закавказье пограничные девонско–камен-
ноугольные отложения представлены единой
толщей морских терригенно-карбонатных пород,
однако состав и экологическая характеристика
спириферид на данном этапе резко меняются.
Наиболее полным разрезом позднедевонского–
раннекаменноугольного интервала является раз-
рез горы Геран-Каласи на территории Нахиче-
ванской АР Азербайджана, который представлен
непрерывным напластованием морских отложе-
ний с обильными ископаемыми остатками фора-
минифер, ругоз, табулят, мшанок, брахиопод,
остракод, криноидей, конодонтов и водорослей
(Гречишникова, Левицкий, 2011). За основную
единицу разреза принята комплексная зона с ука-

занием стратотипа и комплекса зональных видов
брахиопод.

Выделение брахиоподовых зон в пограничных
верхнедевонских–нижнекаменноугольных отло-
жениях Закавказья приобретает особую ценность
в связи с тем, что общепринятая граница между
девоном и карбоном, в основании конодонтовой
зоны Siphonodela sulcata, в данном регионе не
имеет четкого обоснования и носит условный ха-
рактер, так как комплекс конодонтов верхней
брахиоподовой зоны фаменского яруса Spheno-
spira julii–Spinocarinifera nigra своеобразен, а в
нижней брахиоподовой зоне турнейского яруса
Parallelora praeulbanensis–Rhytiophora curvirostris
конодонты редки (Аристов, 1979, 1994). Спири-
фериды надсемейств Cyrtospiriferoidea и Spirif-
eroidea среди зональных таксонов брахиопод этого
интервала составляют большинство. Разрез горы
Геран-Каласи, по мнению И.А. Гречишниковой и
Е.С. Левицкого (2011), по брахиоподам может
быть рекомендован в качестве стратотипа грани-
цы фаменского яруса верхнего девона и турней-
ского яруса нижнего карбона.

Формирование осадков в данном районе в
позднем фамене происходило сначала в условиях
открытого мелководного бассейна (зона Cyrto-
spirifer pamiricus–Enchondrospirifer ghorensis). На-
капливались преимущественно карбонатные или
с небольшой примесью песчаного материала осад-
ки и, в меньшей мере, глинистые и песчанистые
отложения. Доминировали разнообразные цирто-
спирифероидеи, в том числе Cyrtospirifer pamiricus
(Reed), C. crassiplicatus crassiplicatus Brice, Spheno-
spira dansikensis Gretchishnikova, Enchondrospirifer
ghorensis Brice, Dichospirifer cardiosinusoides
(Abramian), D. thylakistoides Brice, D. felixi Gretch-
ishnikova.

Дальнейшая история развития морского бас-
сейна Закавказья (зона Paurogasteroderhynchus
nalivkini) характеризовалась установлением очень
неустойчивого режима в условиях необычайного
мелководья. Причиной обмеления бассейна ста-
ло поднятие. Не исключено существование вбли-
зи береговой линии низменной суши, с которой
шел снос мелкого обломочного и преимуще-
ственно глинистого материала. В отдельные мо-
менты накапливались карбонатные илы с песча-
ной примесью. В некоторых прослоях видна ко-
сая слоистость. Брахиоподы в целом обедненного
состава. Из спириферид присутствует только Cyr-
tospirifer kadrlouensis Abramian.

В конце фаменского века начало формирова-
ния зоны Sphenospira julii–Spinocarinifera nigra
совпало с началом первой (этренской) волны
трансгрессивного цикла осадконакопления, ко-
торый проявился во многих районах Земного ша-
ра. В Закавказье установился нормально морской
режим. В отдельных прослоях детрит составляет
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до 80–85% осадка, свидетельствуя о высокой ди-
намической активности воды. В конце рассмат-
риваемого времени усилился привнос песчаного
материала, который стал еще более обильным в
раннем турне. Возможно, это было связано с под-
нятием, приведшим к размыву более возвышен-
ной, чем ранее, суши. Из спирифероидей присут-
ствуют Tenticospirifer sp., Sphenospira julii (Dehée),
Arpaspirifer latus (Abramian).

В начале карбона, в раннем турне, во время
формирования зоны Parallelora praeulbanensis–
Rhitiophora curvirostris поднятие сменилось опус-
канием. С этим временем связано начало второй
большой волны трансгрессии. Усилился, как от-
мечено выше, привнос терригенной составляю-
щей, что привело к образованию карбонатно-
песчаных и песчано-глинистых осадков.

Циртоспирифериды, которые составляли ос-
новной фон бентосной фауны в конце фамена,
такие как Sphenospirifer julii (Dehée), исчезли. Их
место заняли спирифероидеи Parallelora praeulba-
nensis (Bublitchenko).

Развитие второй волны трансгрессии, начав-
шейся в начале турнейского века, продолжалось и
в позднем турне во время формирования зоны
Rhipidomella michelini. Погружение привело к
углублению бассейна, в котором накапливались
преимущественно глинистые осадки с редкими
маломощными прослоями карбонатных илов.
Привнос песчаного материала резко сократился.
Среди спирифероидей доминировали представи-
тели Unispirifer arpensis Afanasjeva.

В конце турнейского века, в момент максиму-
ма второй волны трансгрессии, во время форми-
рования зоны Spirifer baiani–Marginatia burling-
tonensis, процессы осадконакопления стабилизи-
ровались. На фоне медленного погружения шло
накопление карбонатных илов. Примесь терри-
генного материала практически отсутствовала.
Отдельные текстурные особенности, напр., тек-
стуры взмучивания, указывают на значительную
динамику водной среды. Об очень большом мел-
ководье и интенсивном движении воды говорят
также прослои калькаренитов (известковых пес-
ков) с детритом, состоящим в основном из очень
мелких обломков раковин брахиопод, форамини-
фер и члеников криноидей. Среди разнообразных
брахиопод преобладали спирифероидеи крупно-
го размера, такие как Spirifer baiani Nalivkin.

Таким образом, на рубеже зоны Sphenospirifer
julii–Spinocarinifera nigra позднего фамена и зоны
Parallelora praeulbanensis–Rhitiophora curvirostris
раннего турне, наряду со сменой состава спири-
ферид, датирующей возраст данного рубежа, про-
исходит также смена их экологического типа,
свидетельствующая об изменении характера суб-

страта, на котором обитали эти брахиоподы, ос-
нованном на глубоком преобразовании химизма
морской воды. По-видимому, появление свобод-
но лежащих и полупогруженных форм в раннем
карбоне, сменивших прикрепленные формы в
позднем девоне, свидетельствует о том, что в дан-
ном местонахождении более плотные осадки сме-
нились более мягкими, несмотря на их сходный
состав. Иначе говоря, граница между девоном и
карбоном в Закавказье определяется по спирифе-
ридам не только таксономически, но и экологи-
чески, подтверждая ценность экологического
анализа для стратиграфии.
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О б ъ я с н е н и е  к  т а б л и ц е  I V
Фиг. 1. Cyrtospirifer pamiricus (Reed, 1922), экз. ПИН, № 3744/286, цельная раковина с сочлененными створками: 1а –
со стороны брюшной створки; 1б – со стороны спинной створки; 1в – со стороны ареи; 2г – со стороны переднего
края; 1д – сбоку; Нахичеванская АР, восточный склон горы Мюнх-Бала-Оглы напротив с. Гюмушлуг; верхний девон,
фамен, зона Cyrtospirifer pamiricus – Enchondrospirifer ghorensis.
Фиг. 2. Sphenospira dansikensis Gretchishnikova, 2018, экз. ПИН, № 3744/376, цельная раковина с сочлененными створ-
ками: 2а – со стороны брюшной створки; 2б – со стороны спинной створки; 2в – со стороны ареи; 2г – со стороны
переднего края; 2д – сбоку; Нахичеванская АР, район горы Долоташ; возраст тот же.
Фиг. 3. Tenticospirifer sp., экз. ПИН, № 3744/378, цельная раковина с сочлененными створками: 3а – со стороны брюш-
ной створки; 3б – со стороны ареи; 3в – сбоку; Армения, ущелье Аршаки–Акбюр; возраст тот же.
Фиг. 4. Sphenospira julii (Dehée, 1929), экз. ПИН, № 3744/225, цельная раковина с сочлененными створками: 4а – со
стороны брюшной створки; 4б – со стороны спинной створки; 4в – со стороны ареи; 4г – сбоку; Нахичеванская АР,
северо-западные отроги горы Геран-Каласи; верхний девон, фамен, зона Sphenospira julii – Spinocarinifera nigra.
Фиг. 5, 6. Parallelora praeulbanensis (Bublitschenko, 1955): 5 – экз. ПИН, № 3744/230, брюшная створка, внешний вид;
6 – экз. ПИН, № 3744/236, спинная створка, внешний вид; Нахичеванская АР, северо-восточный склон горы Геран-
Каласи; нижний карбон, турнейский ярус, зона Parallelora praeulbanensis – Rhitiophora curvirostris.
Фиг. 7. Unispirifer arpensis Afanasjeva, 2018, экз. ПИН, № 3744/231, цельная раковина с сочлененными створками: 7а –
со стороны брюшной створки; 7б – со стороны спинной створки; 7в – со стороны ареи; 7г – со стороны переднего
края; 7д – сбоку; там же; нижний карбон, турнейский ярус, зона Spirifer baiani – Marginatia burlingtonensis.
Фиг. 8. Spirifer baiani Nalivkin, 1937, экз. ПИН, № 3744/210, брюшная створка: 8а – внешний вид; 8б – со стороны ареи;
8в – сбоку; местонахождение и возраст те же.
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Brachiopods of the Order Spiriferida
at the Devonian–Carboniferous Boundary of Transcaucasia

G. A. Afanasjeva

Distinct successors of the taxonomic and ecological characteristic in brachiopod order Spiriferida at the De-
vonian–Carboniferous boundary of Transcaucasia apparently were connected with the changes of the sea
sediment solidity and reflected chemical conditions of sea water at that time.

Keywords: Brachiopoda, Spiriferida, brachiopod ecological types, Devonian–Carboniferous boundary,
Transcaucasia
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Таблица IV
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